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Введение. Животные, у которых фоторецепторы имеют рабдомерное 
строение (членистоногие, головоногие моллюски), способны восприни- 
мать поляризованный свет из-за того, что значительная часть клеточной 
мембраны в рабдомерах ориентирована по касательной к падающему 
свету; это создает особые условия для расположения молекул светочув- 
ствительного пигмента (Грибакин, 1969). Животные могут видеть поля- 
ризацию при отражении света от поверхности предметов и при рассеива- 
нии света на молекулах газов атмосферы. 

Отражение поляризованного света от поверхности имеет особое зна- 
чение для узнавания гладкой поверхности воды и может служить при- 
знаком водной поверхности для летающих и перелетающих гидробион- 
тов (апап а. о., 1977). Может быть, в этом случае поляризация вос- 
принимается как своего рода цвет, тем более, что каждый фоторецептор, 
в том числе и поляризационно-чувствительный, настроен на определен- 
ную область спектра. 

Рассеивание солнечных лучей на молекулах атмосферных газов соз- 
дает картину поляризации света голубого неба, которая связана с поло- 
жением Солнца. Способность ориентироваться по поляризованному свету 
неба взамен ориентации по невидимому за облаком Солнцу была откры- 
та К. ф. Фришем у медоносных пчел (Егіѕһ, 1949). С тех пор она была 
обнаружена у многих членистоногих, которые возвращаются к гнезду 
по небесным ориентирам. Несмотря на интенсивные поведенческие иссле- 
дования, внутренние механизмы поляротаксиса совершенно неизвестны. 
Навигационные расчеты, которые должен выполнить человек, измеряя 
поляризацию в каком-то участке неба, настолько сложны, что возмож- 
ность их повторения в мозге насекомого кажется сомнительной. Мы по- 
пробуем отыскать наиболее простой способ расчета и предположить 
путь его структурной реализации в зрительном анализаторе насекомых. 

Картина поляризации света неба. Поляризация рассеяного света 
неба — распределенный ориентир: для каждого направления наблюде- 
ния заданы не только координаты в поле зрения (долгота фу, высота 
над горизонтом фм), но и направление поляризации, или направление 
колебаний электрического вектора. Колебания перпендикулярны к пло- 
скости рассеивания, которая определена направлением наблюдения и 
направлением к Солнцу. 

Рассмотрим условную сферу поля зрения (рис. 1), в которой опреде- 
лены продольная ось тела ОХ в плоскости горизонта, зенит 2, точка 
наблюдения М и положение Солнца 5 (долгота фз , высота 15 ). Будем 
отсчитывать долготу от продольной оси, против часовой стрелки, если 
плоскость горизонта рассматривать «сверху». Угол поляризации е будем 
отсчитывать в плоскости наблюдения, которая перпендикулярна радиус- 
вектору ОМ, от линни, параллельной плоскости горизонта, также против 
часовой стрелки, если сферу рассматривать «снаружи». В сферическом 
треугольнике 2№5$, который образован вертикалами Солнца и точки на- 
блюдения и большим кругом, проведенным через точки М и $, угол 2М5 
равен углу поляризации є (как углы с соответственно перпендикулярны- 
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ми сторонами). Если известны координаты точек М и 5, можно вычис- 
лить солнечньй азимут точки наблюдения 


а = 25, ОМ, = = 52№М аву $5 (1) 


и решить сферический треугольник, в котором известны дуги №2 и 52 
и угол между ними, относительно третьей дуги №5 и угла 2М№5. 
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Рис. І. Расположение Солнца, точки наблюдения и направления поляризации в ней на 
небесной сфере. 


Рис. 2. Зависимость между средним показанньм солнечньм азимутом точки наблюде- 
ния и направлением поляризации в ней для танцев пчел (по данным Е. Россела п соав- 
торов, 1978). Линии в кругах — направляющие поляризации. 


Угол поляризации 


$$ — а 
СОВ соѕ Фу (Р фс — Ѕіп фм СО5 (2) 
зіпа 
Значения є и е-180° эквивалентны, поэтому Солнце и антисолярная точ- 
ка не отличаются друг от друга в картине поляризации. 

Угловое расстояние между Солнцем и точкой наблюдения 

$11 а с0$ 
у = агс т Е . (3) 

УП є 
Степень поляризации почти прямо пропорциональна ѕіп? у. Картина по- 
ляризации в реальной атмосфере выглядит сложнее из-за вторичного 
рассеивания и случайных помех. Однако в зоне максимальной поляри- 
зации направление поляризации отличается от идеального не более чем 

на 2—3° (Лившиц, 1973). 

Обратная задача. Задачи ориентации — это всегда задачи регули- 
рования. Необходимо установить свое положение относительно какого-то 
объекта или точки пространства и исправить рассогласование между 
заданным и текущим положением. В нашей задаче рассогласование — 
это отклонение оси тела от направления на Солнце, или долгота Солнца 
в поле зрения фе. 

Для решения обратной задачи: установить положение невидимого 
Солнца по картине поляризации неба в одной точке — необходимо знать, 
кроме описания точки наблюдения (значения фу, Фф, и є), ещё одну 
из величин, описывающих положение Солнца: ф. или у. Уравнения 


обратной задачи оказываются в несколько раз более громоздкими, чем 
уравнения (2, 3). Сомнительно, чтобы насекомые могли практически 
мгновенно моделировать решение существенно нелинейных тригономет- 
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рических уравнений. Чтобы воспроизвести аналитическое решение без 
потери точности, мозг может пользоваться иным языком описания и 
иным аппаратом вычислений, но их сложность от этого не уменьшается. 

До последнего времени считали, что пчелы или -муравьи помнят 
изменяющуюся во времени картину поляризации неба (Фриш, 1955, 
1966; Егізсп, 1967; ЮиеПі, 1975) или хотя бы текущую высоту Солнца 
над горизонтом (Кігѕсһѓе1а а. о., 1975) и по одному наблюдаемому уча- 
стку неба могут точно установить положение Солнца. Специально по- 
ставленные опыты показали, что пчелы не ищут точного решения ориен- 
тационной задачи. По данным Е. Россела и соавторов, медоносные пчелы, 
ориентируя сигнальные танцы по поляризованному свету ограниченного 
участка неба, не учитывают высоты Солнца над горизонтом, а различие 
между истинным и средним показанным положением Солнца достигает 
иногда 25—35° (Воѕѕе] а. о., 1978). Оценка расстояния по степени поля- 
ризации света ненадежна из-за атмосферных помех. Очевидно, ориента- 
ция путем решения уравнений, обратных (1—3), для насекомых не- 
реальна. 

Можно экспериментально исследовать, как пчелы ориентируются по 
направлению поляризации. Для этого танцующим пчелам показывают 
искусственно поляризованный свет через небольшое окно, закрытое по- 
ляризационным светофильтром. В. Золотов и Л. Францевич (1973) на- 
блюдали, что при повороте поляроида на 45 или на 90° относительно 
естественного положения в точке наблюдения большинство пчел изменя- 
ло направление танцев на угол, близкий соответственно к 45 или 90°. 
Проведя более точные измерения, Е. Россел и соавторы установили, что 
оценка а * солнечного азимута точки наблюдения, которую пчелы пока- 
зывают в танцах, почти линейно зависит от направления поляризации 
света в поляризационном фильтре. Отклонение от линейности невелико, 
но не случайно (рис. 2). По данным табл. | в цитируемой статье, 

а* = —=— 8,94? віп де + т. 180°, т Є (0,1). (4) 
Как может быть выработано такое решение? 

Зона максимальной поляризации. Естественно допустить, что един- 
ственный участок неба, в котором виден поляризованный свет, лежит как 
раз в поясе максимальной поляризации, в 90° от Солнца. Можно пока- 
зать, что при этом допущений уравнение (4) является почти точным 
решением ориентационной задачи. 

По условию дуга №5 в сферическом треугольнике 2М5 составляет 
90°. Решая этот треугольник относительно угла 54А по двум сторонам 
($№и2М№) и углу (2№5$), находим 

сіва = — ѕіп фу с є. (5) 


Круговая функция а не совпадает с аргументом (--е) на некоторую 
величину 6, которая в свою очередь зависит от ғи №: 
а == — [е + (8, ф,)]. (6) 
Синусоида с аргументом 2е служит хорошим приближением разностной 
функции 6: 
а = — (є 4 А ѕіп 28). (7) 
Амплитуду А, зависящую от ф,, можно рассчитать по ряду значе- 
ний функции 6(є, фу) при помощи преобразования Фурье. Мощность 


второй гармоники составляет более 99% общей дисперсии разности для 
углов фу 245° и более 97% для углов ф,2-30?. Погрешность при вы- 


числении а по уравнению (7) не превосходит 1° для углов ф, 2-45". За- 
висимость А от фу близка к квадратичной параболе. | 
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Для высот точки наблюдения, использованных в цитированной ра- 
боте (31, 46 и 61°), можно рассчитать значения амплитуды А (соответ- 
ственно 18,28°, 9,35° и 2,597). Среднее значение амплитуды составляет 
10,07°. С ним уравнение (7) приобретает вид, хорошо совпадающий 
с экспериментально установленной формулой (4): 


аж = -- є — 10,07° віп 9. (8) 


При попытке использовать эту зависимость для управления ориен- 
тацией мы встречаемся с трудностями. Во время виляющего пробега 
пчелы поддерживают значение угла рассогласования равным его задан- 
ному значению. Но в уравнении указан не угол рассогласования ф., а 
солнечный азимут случайной для пчел точки наблюдения. Оценку задан- 
ного угла рассогласования находим из уравнений (1) и (5) или (7): 


фе = Фу — а* = фу - агс сіє (сів езіп фу) + т - 180° = 
2 оу РЕ + А ѕіп 2е - т · 180°. (9) 


Для вычисления угла рассогласования по уравнению (9) необходи- 
мо учитывать для любой точки наблюдения её координаты в поле зре- 
ния и, кроме того, суммировать разнородные величины: углы и их триго- 
нометрические функции. В точной форме уравнения (9) тригонометриче- 
ские операции нелинейны. 

Сравнение с эталоном. Вычисления можно предельно упростить, если 
отсчитывать направление поляризации є" не от мировых линий (от аль- 
мукантарата, как мы делали выше, или от вертикала), а от некоторого 
нулевого направления ео, определенного для каждой точки поля зрения: 


за (10) 


Нулевые направления могут быть заложены в структуру сложного 
глаза как направления фоторецепторных органелл в омматидиях. Нуле- 
вые направления надо определить так, чтобы величина є" служила оцен- 
кой Фе ==’ угла рассогласования Фф; . В том случае, когда ось тела на- 
правлена на Солнце (ф; =0), величина є" также должна приближаться 
к нулю, т. е. направления є и ғов любой точке поля зрения должны почти 
совпадать. Векторное поле нулевых направлений в поле зрения является 
своего рода эталоном картины поляризации неба. Отсчет направления 
поляризации от нулевого направления является единственной вычисли- 
тельной операцией, которую надо выполнить для каждого омматидия. 


Сигнал рассогласования є" не зависит от положения точки наблюдения 
в поле зрения. 


Мы рассмотрим два эталона: линейный, в котором 
= — фи, (11) 
и нелинейный, воспроизводящий картину поляризации неба в момент, 
когда Солнце находится на горизонте (ф; =0). Подставляя в (2) значе- 
ние {є ф; =0, получаем для этого эталона 
8 ФМ _ 


Е , (12) 


Это уравнение совпадает по форме с уравнением (5), так как в обоих 
случаях в сферическом треугольнике отыскивается значение угла, про- 
тиволежащего дуге в 90°. Линии тока в векторных полях нулевых на- 
правлений представляют собой сечения сферы плоскостями, которые 
перпендикулярны медиальной плоскости ХОХ и в первом случае все про- 
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ходят через надир (—7), а во втором — перпендикулярны оси ОХ 
(рис. 3). Возможны и другие эталоны. 

Ориентируясь по поляризации в точке наблюдения, насекомое долж- 
но отыскать такое положение этой точки в поле зрения фу, в котором 


сигнал рассогласования є" был бы равен заданному положению Солн- 
ца Фі: 

- 
є (Фу) == — Фе. (13) 
Решим уравнения (11) 
и (12) относительно фу: 
В линейной модели 


Фм =— 60, (14) 
в нелинейной модели 
фм == — агс іс (ЇВ ео ѕіп 

, Фм): (15) 


Рис. 3. Модель сферическо- 
го сложного глаза, инвари- 
антная к положению точки 
наблюдения. 
Черные прямоугольники ориен- 
тированы вдоль нулевых направ- 
лений отсчета поляризации. 
Справа — линейная модель, сле- 
ва — нелинейная модель. 


Для уравнения (15) допустимо приближение, аналогичное (7): 

фу = — (єр — А ѕіп 95%). (16) 
Подставляя в уравнение (1) значения фу из (14, 16) и єр из (13), нахо- 
дим оценку азимута точки наблюдения. В линейной модели 


а* = бет. 180°. (17) 


Это. выражение подходит для описания результатов В. Золотова и 
Л. Францевича (1973), но не объясняет нелинейности, которую наблюда- 
ли в более точных опытах Е. Россел и соавторы (1978). 

В нелинейной модели 


а* = — е 4 Аз!п2 (є — $.) 4- т · 180°. (18) 


Если заданный курс направлен на Солнце, и фу =0, то знак не- 
линейного члена в выражении для азимута получается противоположным 
знаку в уравнении (4). По мере отклонения курса движения от направ- 
ления на Солнце синусоида, добавляемая к линейной зависимости, испы- 
тывает фазовый сдвиг, пока при движении боком к Солнцу (Ф; = +90°) 


не становится в противофазу к исходной (рис. 4), так что 
а = — є — А ѕіп 2е 4- т · 180°. (19) 
Ф; = + 90° 


Такое выражение совпадает с эмпирически установленной зависимостью. 
В большинстве опытов Е. Россела и соавторов долгота Солнца в поле 
зрения менялась во время учетов от — 100° до — 167° (центральное зна- 
чение —133,5°, или +46,5°). 

Усреднение. В реальных условиях ориентация насекомых происхо- 
дит не по единственному участку голубого неба, а по картине поляри- 
зации неба в целом. Для модели, в которой направление поляризации 
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отсчитывается от эталонного направления, усредненная оценка угла рас- 
согласования, полученная от отдельных омматидиев, является несмещен- 
ной оценкой истинного угла рассогласования. Ориентация оказывается 
верной, несмотря на то, что определение положения Солнца по отдель- 
ным точкам производится с ошибкой. Вычисления сводятся только к 
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Рис. 4. Зависимость оценки солнечного азимута точки наблюдения от угла 
поляризации в нелинейной модели для разных значений заданного угла 
рассогласования. 


суммации сигналов рассогласования от отдельных омматидиев. Эти 
утверждения следуют из теоремы, доказательства которой мы здесь не 
приводим. 

Если реальная и эталонная картины поляризации описываются не- 
четными функциями вида 


е= Ф + / ($), (20) 


где ф — долгота точки относительно плоскости симметрии, | — произ- 
вольная нечетная функция, зависящая от высоты над горизонтом, то 
разность между направлением поляризации и нулевым направлением 
в среднем равна углу между плоскостями симметрии эталона и картины 
поляризации неба. Эта теорема справедлива и втом общем случае, когда 
функции Ї(ф) для эталона и картины поляризации не совпадают друг 
с другом, т. е. для любого симметричного эталона и любой высоты Солн- 
ца над горизонтом. 

Ориентация устойчива к изменению наклона головы в плоскости тан- 
гажа. Расчет с помощью ЭВМ показал, что взвешенное усреднение со 
статистическим весом, равным степени поляризации, приводит к смеще- 
нию средней оценки рассогласования всего на десятые доли градуса. 

Минимальная нейронная сеть. Для арифметического усреднения не- 
обходимо знать количество омматидиев, в которых наблюдается поляри- 
зация выше пороговой. Из-за атмосферных помех это количество не мо- 
жет быть наперед известным. Отношение сумм векторных компонент — 
синусов и косинусов оценок рассогласования — не зависит от количества 
слагаемых. Это отношение является тангенсом направления среднего 
вектора: 

п 
У, зіп Ф; 
{=1 


р. (21) 
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Усредненная оценка угла рассогласования при помощи сумм сину- 
сов и косинусов углов разности между направлением поляризации и ну- 
левьм направлением зталона также является несмещенной и не зависит 
от положения и количества точек наблюдення. С увеличением количества 
точек наблюдения возрастает точность оценки. 

Если бы рецепторная система насекомых могла измерять 5іп є" или 
соѕ в", то вектор (ѕіп в", соѕ є’) можно было бы использовать для управ- 
ления ориентацией по поляризованному свету, так же как для наведения 
на точечный источник света используются нейроны, у которых чувстви- 
тельность к положению источника света в поле зрения распределена по 
синусоидальному закону (Јапӣег, 1963; Золотов, 1978). Можно предста- 
вить простейшую модель обработки информации о поляризации. Нейрон 
с рецептивным полем в верхней части поля зрения суммирует сигналы от 
рецепторов, пропорциональные ѕіп є". Второй такой же нейрон суммирует 
сигналы, пропорциональные соѕ =’. На выходе пары нейронов-суммато- 
ров теряется информация о том, где наблюдается поляризованный свет, 
но появляется сигнал о том, где находится Солнце. Восприятие картины 
поляризации света эквивалентно восприятию направленного освещения. 
Пара нейронов-сумматоров дала бы то «относительно простое общее впе- 
чатление» о картине поляризации, связанной с положением Солнца, о 
котором догадывался К. Ф. Фриш (1966). 

В действительности поглощение поляризованного света в рецепто- 
рах пропорционально квадрату косинуса угла между направлением ми- 
кровилл и направлением колебаний электрического вектора. Так как 


сов? = = (1 з соѕ 2=/), (22) 


то фоторецепторь могут измерить не угол поляризации є", а двойной 
угол поляризации 28". Описанный выше принцип суммирования вектор- 
ных компонент угла 26" от этой замены не нарушается. Для управления 
ориентацией должен быть использован вектор (ѕіп 2ф; , соѕ 2ф;) вместо 
вектора (ѕіп ф;, соѕ Ф, ), а нейронам-сумматорам сигнала о поляриза- 
ции должны быть поставлены в соответствие рецептивные поля с узкой 
диаграммой чувствительности к положению источника света, изменяю- 
щейся как косинус двойного угла или как квадрат косинуса. 

Заключение. Мы рассмотрели модель поляротаксиса, в которой реаль- 
ная картина поляризации неба сопоставляется с эталонной, заложенной 
в структуру сложного глаза. Модель позволяет верно ориентироваться 
по картине неба. Средняя оценка положения Солнца инвариантна к по- 
ложению точек наблюдения неба, к их количеству и практически инва- 
риантна к степени поляризации; она инвариантна к высоте Солнца над 
горизонтом и к наклону головы в сагиттальной плоскости. Выход моде- 
ли — сигнал рассогласования оси тела с направлением на Солнце. Этот 
сигнал можно оперативно использовать для управления движением. Вы- 
числения предельно просты и сводятся к суммации потенциалов поляри- 
зационно-чувствительных рецепторов в двух рецептивных полях. Для 
модели с эталоном, который воспроизводит картину поляризации на вос- 
ходе или на закате Солнца, получается нелинейная зависимость между 
оценкой положения Солнца и направлением поляризации света в един- 
ственной наблюдаемой точке неба. По частоте и амплитуде эта нели- 
нейность соответствует результатам опытов на пчелах. 

Для проверки соответствия модели и реальных механизмов поляро- 
таксиса можно рекомендовать такие исследования: 

в морфологии: известно, что для поляротаксиса необходимы 
две или даже три (КизсМеа, 1972) системы фоторецепторов. Как изме- 
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няется ориентация гомологических рецепторов с изменением положения 
омматидия в сложном глазу? 

в этологии: установить, меняются ли параметры зависимости 
оценки положения Солнца от направления поляризации с изменением 
высоты Солнца и заданного солнечного курса движения. 

в физиологии: обнаружить поляризационно-чувствительные 
нейроны и описать у них векторное поле чувствительности к направле- 
нию поляризации света. Отличают ли эти нейроны поляризацию света 
от направленного освещения? 


ЅОММАВҮ 


Тһе тобе! аїїогаѕ а роз5ірійу іо паміраїє Бу роіагігед йрПі Бу теапѕ ої сотрагіпе 
{Бе обзегуей раЦегп ої ѕКу роіагігабіоп міїп а ${апдаг4 опе. Тһе ${апдаг@ раНегп соша 
Бе Би іпіо Ше 5ігисійге ої а сотроцпа еуе. Тһе ѕіапіагӣі (ог пи!) дігесіїоп ої роіагі- 
таіоп іп еуегу тое! оттаН4оп соіпсійеѕ міїп {һе робійїоп ої тісгоміїй іп а роіа- 
гі2іоп-ѕепѕіііуе рпофогесер{ог. Тһе апріе Беімееп {һе обзегуед апа пи 4їгесіїоп ої 
ро!аг12аНоп аё еасһ роіпі ої {ће уізца! Пе! зегуе5 аз ап езіїтаїв ої Ше еггог апре оѓ 
Ше Боду ахіѕ ге!аНуе {о Не зоіаг розійоп. Ѕоте зіапдаагі5 аге сопѕійегей іовеіһег мій 
Ше еггогѕ ої огіепіаііоп Бу а зіпріе зКу агеа ог Бу амегарей де\маНоп 5ірпаїз. Тһе ге- 
зиїйз ргедісіед Бу {ће то4е! аге сотрагеа іо {ће сЦе4 ехрегітепіл! даа. 
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